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N° 20. Ernst Hadorn, Zürich. Über die Bildung der 
roten Augenpigmente von Drosophila melanogaster in 
Transplantaten. 

(Aus dem Zoologisch-vergleichend anatomischen Institut der Universität 
Zürich 1 .) 


1. Probleme und Methode. 

Bei verschiedenen genphysiologischen Untersuchungen (vgl. 
Hadorn und Mitchell 1951; Hadorn und Schwink 1956) wurden 
die Mengen an fluoreszierenden Stoffen (Pterinen) bestimmt, die 
im Gesamtkörper oder in einzelnen Organen von Drosophila Vor¬ 
kommen. Dabei zeigten sich namentlich bei Implantationsversuchen, 
die zur Prüfung der phänogenetischen Autonomie angestellt wurden, 
eine Reihe von neuen Fragestellungen, von deren Lösung eine 
weitergehende Analyse abhängen wird. Die vorliegende Arbeit 
befasst sich ausschliesslich mit den roten Augenfarbstoffen der 
Wildrasse. Es handelt sich dabei um drei chemisch nahe verwandte 
Stoffe, die als Drosopterin, Isodrosopterin und Neodrosopterin 
bezeichnet wurden (Viscontini, Hadorn und Karrer 1957). 
Zunächst ist festzustellen, welche Pigmentmenge ein implantiertes 
Auge im Vergleich zu einem Wirtsauge bilden kann (S. 318). 
Dann untersuchen wir die allfälligen geschlechtsspezifischen Unter¬ 
schiede bei Implantaten, die sich in gleichgeschlechtigen oder 
verschiedengeschlechtigen Wirten entwickeln (S. 319). Ausserdem 
interessieren wir uns für die Auswirkung von Altersdifferenzen 
zwischen Spender und Wirt (S. 320). Sodann fragen wir, ob eine 
obere Grenze der Pigmentbildungsfähigkeit in solchen Wirtsorga¬ 
nismen erreicht wird, die eine steigende Anzahl zusätzlicher Augen 
mit Drosopterinen zu beschicken haben (S. 321). Schliesslich wurden 
noch Pigmentmengen in Augenimplantaten bestimmt, die sich aus 
halbierten Imaginalscheiben entwickeln. Dabei soll ein Mass für 


1 Ausgeführt mit Unterstützung der Georges und Antoine Claraz-Schenkung. 
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eine allfällig sich auswirkende Regulationsfähigkeit gewonnen 
werden (S. 323). 

Die Implantation der Augenimaginalscheiben erfolgte im III. 
Larvenstadium nach der im wesentlichen von Ephrussi und 
Beadle (1936) entwickelten Technik. Alle Angaben beziehen sich 
auf den gut fertilen Laboratoriums-Wildstamm „Sevelen“ und für 
eine Zuchttemperatur von 25 ± 0,5° C. Der Drosopteringehalt der 
Wirts- und Implantatsaugen wurde bei Fliegen vier Tage nach 
dem Schlüpfen bestimmt. Dabei bedienten wir uns einfacher 
papierchromatographischer (Hadorn und Mitchell 1951) und 
fluorometrischer Methoden (Hadorn und Kühn 1953). Pro Start¬ 
fleck wurden überall zwei lebensfrische Implantatsaugen oder ein 
Wirtskopf aufgetragen. Da die Drosopterine intensiv gelborange 
fluoreszieren, können die Pigmentmengen leicht direkt vom 
„entwickelten“ Papierfleck gemessen werden. 

2. Ergebnisse. 
a) Vergleich: Implantat-Wirt. 

Implantierte Augenanlagen erreichen im metamorphosierenden 
Abdomen niemals die für „Augen in situ“ charakteristische Grösse. 
Dies wird darauf beruhen, dass bei losgelösten Imaginalscheiben 
die Evagination unterbleibt. Das Organ differenziert sich dann 
invers, so dass in einem Implatatsauge die Fazettenoberfläche nach 
innen gerichtet ist. Diese Störung der Formbildung wird aber 

Tabelle 1. 

Pigmentierte (PW) für gleichgeschlechtige und verschiedengeschlechtige 
Wirt-Implantatskombinationen, 
n — Zahl der Messungen (je 2 Augen). 


Serie 

Wirt 

Implantat 

Ge¬ 

schlecht 

n 

PW 

Ge¬ 

schlecht 

n 

PW 

a 

? 

42 

50,9 ± 0,70 

¥ 

54 

32,3 ± 0,74 

b 

s 

40 

50,2 ± 0,66 

<? 

56 

30,0 ± 0,64 

c 

<j 

48 

42,8 ± 0,59 

<? 

60 

29,7 ± 0,48 

d 

<5 

50 

43,3 ± 0,57 

¥ 

56 

29,4 ± 0,73 
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auch, was durchaus nicht selbstverständlich ist, von einer Vermin¬ 
derung der Pigmentbildung begleitet. Wir finden in allen Ver¬ 
suchsanordnungen (Tab. 1—3; Abb. 1) in den Implantaten ledig¬ 
lich 60—70% der Drosopterinmenge, die für Wirtsaugen gemessen 
wurde. Dabei wissen wir allerdings nicht, ob diese Minderleistung 
als unmittelbare Folge der abnormen Formbildung und des 
gehemmten Augenwachstums zu deuten ist, oder ob das abdominale 
Milieu an sich und direkt die Pigmentsynthese im angegebenen 
Ausmasse beeinträchtigt. 

b) Geschlechtsunterschiede. 

Da die Weibchen von Drosophila grösser sind als die Männchen, 
haben sie grössere Augen. Diesem Unterschied entspricht auch ein 
höherer Drosopteringehalt pro Auge (Tab. 1). In unseren Ver¬ 
suchsserien verhalten sich die Pigmentmengen wie 1,17: 1 (Weib¬ 
chen: Männchen). 

Es war nun zu untersuchen, ob und in welchem Ausmasse die 
Pigmentbildung der Implantate durch das Geschlecht und damit 
auch durch die Grösse des Wirtes beeinflusst wird. Aus Tab. 1 
ist zunächst ersichtlich, dass am meisten Farbstoffe in der Kom¬ 
bination (a) gebildet werden, wo weibliche Scheiben in .weibliche 
Wirtslarven implantiert wurden. Der Mittelwert von 32,3 ± 0,74 
ist gegenüber den Mittelwerten jeder anderen Serie (b, c oder d) 
mit p-Werten < 0,05 als verschieden gesichert. Aus dem Vergleich 
von Serie b (männliches Implantat in weiblichen Wirten) mit der 
Serie a geht hervor, dass die genetische Konstitution der implan¬ 
tierten Imaginalscheibe eine Rolle spielt. Dass aber auch das 
Wirtsmilieu die Pigmentbildung der Implantate beeinflussen kann, 
schliessen wir aus der Gegenüberstellung der Serie d (weibliche 
Scheiben in männlichen Wirten) mit der Serie a. 

Eine abschliessende Interpretation dieser Ergebnisse ist nicht 
möglich. Wahrscheinlich kann unter den gegebenen Experimental¬ 
bedingungen der Maximalwert nur erreicht werden, wenn (erstens) 
das Implantat die für eine höhere Pigmentmenge notwendige 
weibliche Konstitution hat und wenn (zweitens) ein weibliches 
Wirtsmilieu die volle Manifestation dieser inhärenten Entwick¬ 
lungspotenzen begünstigt. Nach diesen Befunden wurde für 
die weiteren Versuchsanordnungen vornehmlich die Weibchen 
— Weibchen Kombination verwendet. 
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c) Altersunterschiede zwischen Spender und Wirt. 

Da die Grösse der Imaginalscheiben auch bei gleichalterigen 
Spenderlarven nicht selten erheblich variieren kann, mussten wir 
untersuchen, ob dadurch die Pigmentmenge der metamorpho- 
sierenden Implantatsaugen beeinflusst wird. 

In den Versuchsserien der Tab. 2 werden als Wirte überall 
Larven des III. Stadiums gewählt, die 8—16 Stunden nach der 
Implantation puparisieren (III ge = gegen Ende des III. Stadiums). 
Dagegen wird das Alter der Implantate und damit die durchschnitt- 

Tabelle 2. 

Pigmentwerte (PW) für Kombinationen mit Altersdifferenzen zwischen 
Spender und Wirt: III a, III m, III ge, III e = Anfang , Mitte , gegen 
Ende und Ende des 3. Larvenstadiums . 
n = Zahl der Messungen (je 2 Augen). 


Serie 


Wirt $ 


Implantat $ 

Alter 

n 

PW 

Alter 

n 

PW 

a 

III ge 

6 

50,0 dz 2,28 

III a 

6 

17,1 dz 2,53 

b 

III ge 

12 

50,7 dz 1,48 

III m 

12 

27,8 dt 2,06 

c 

III ge 

18 

52,7 dz 1,22 

III ge 

18 

31,6 dz 1,22 

d 

III ge 

10 

48,0 ± 1,30 

III e 

10 

31,3 d= 1,48 


liehe Grösse der Scheiben variiert (Serien a-d). Für Serie a verwenden 
wir die noch kleinen Scheiben aus Larven, die am Anfang des 
III. Stadiums (III a) stehen. In der Serie b haben die Spender 
die „Mitte“ des III. Stadiums erreicht (III m); ihre Augenscheiben 
sind noch wesentlich kleiner als diejenigen verpuppungsreifer 
Larven. Die Spender der Serie c (III ge) haben das Wachstum 
noch nicht völlig abgeschlossen; dabei haben auch die Scheiben 
noch nicht die larvale Endgrösse erreicht. Erst die Serie d liefert 
voll ausgewachsene Augenscheiben (III e). 

Die Pigmentwerte der Implantate zeigen, dass zu junge Scheiben 
(III a, aber auch noch III m) nicht die für Implantate mögliche 
Endgrösse erreichen. Offenbar wurden diese Implantate durch den 
metamorphosierenden Wirt vorzeitig zur imaginalen Differen¬ 
zierung gezwungen, d. h. bevor sie ihr larvales Wachstum beendi¬ 
gen konnten. Dagegen liefert die Serie c ebenso grosse Augen mit 
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ebenso viel Pigment wie die Serie d. Nach weiteren, hier nicht 
aufgeführten Versuchsreihen erreichen III ge — Scheiben aber auch 
dann die volle Pigmentmenge, wenn sie in unmittelbar verpuppungs¬ 
reife Wirte (III e) implantiert werden. Hier gelingt es ihnen, den 
Wachstumsrückstand aufzuholen. Auf Grund all dieser Befunde 
wissen wir nun, dass maximale Pigmentwerte nur dann erreicht 
werden, wenn die Altersunterschiede zwischen Spender und Wirt 
nicht zu gross sind. Innerhalb einer Zeitspanne, die ca. 12 Stunden 
vor der Puparisierung beginnt und bis zur Puparisierung dauert, 
darf beliebig variiert und kombiniert werden. 

d) Augenzahl und Pigmentwerte. 

Werden Augenscheiben der Wildrasse in die Mutante rosy 
(ry % ) implantiert, so bilden sie nur 30—50% jener Drosopterinmenge, 
die für Wildaugen in Wildwirten charakteristisch ist (Hadorn 
und Schwinck 1956). Diese „Nicht-Autonomie“ könnte darauf 
beruhen, dass im ry 2, — Wirt nicht genügend Stoffe zur Pigment¬ 
synthese zur Verfügung stehen. Wir fragen nun, ob sich eventuell 
auch im Wildgenotypus eine Situation verwirklichen lässt, die 
eine obere Grenze der Pigmentbildungs-Fähigkeit aufdecken 
müsste. Wir stellten daher dem Individuum die Aufgabe, zusätz¬ 
liche Augen mit Pigment zu versorgen. In der Abb. 1 vergleichen 
wir Serien, die mit 1, 2, 3, 4, 6, resp. 8 — Implantaten beschickt 
wurden. Auch jene Larven, die 8 Abdominalaugen enthalten, 
entwickeln sich zu normalen Fliegen, deren Sterblichkeit kaum 
vermehrt ist. 

Zunächst stellen wir fest (Abb. 1, oben), dass die Pigment¬ 
menge der Wirtsaugen mit der ansteigenden Zahl zusätzlicher 
Implantatsaugen keineswegs abnimmt. Es zeigen sich keine 
signifikanten Unterschiede der Mittelwerte. Die Implantate ent¬ 
ziehen somit den Wirtsaugen keine für die Drosopterinbildung 
notwendigen Stoffe. 

Für die Implantatsaugen sind alle Einzelwerte aufgetragen. 
Die Streuung reicht von 20—40 Messeinheiten. Bis zur Serie mit 
4 Implantatsaugen ist kein Abfall sichtbar. Dagegen scheinen die 
Mittelwerte der Serien mit 6 und 8 Implantatsaugen etwas tiefer 
zu liegen. Doch ist der Unterschied gegenüber den Serien mit 
1—4 Implantaten nicht gesichert. Trotzdem könnte eine leichte 
Minderleistung vorliegen, die wahrscheinlich darauf beruhen würde, 
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Abb. 1. 

Mittelwerte (M) mit ihren mittleren Fehlern (m) der Pigmentwerte für Wirts¬ 
augen (oben) und Implantatsaugen (unten). Zahl der Messungen = N für 
je 2 Augen. Die Punktsehwärme (Mitte) geben die Streuung der Einzel¬ 
messungen für die Implantatsaugen an. Ordinate: Messwerte der Fluores¬ 
zenzintensität. 6 Yersuchsserien mit 1—8 Implantaten (Skizzen der 
Fliegen). Die Mittelwerte der Implantate sind mit einer punktierten Quer¬ 
linie bezeichnet. 
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dass in den überladenen Abdomen einzelne Scheiben leichter mit 
anderen verwachsen. Solche „Doppelaugen“ enthalten auch in 
den Serien mit 2—4 Augen gelegentlich etwas weniger Pigment als 
isolierte Einzelaugen. 

Als Hauptbefund halten wir fest, dass der Körper der Wild¬ 
rasse befähigt ist, die für Augen spezifischen Drosopterine in 
Quantitäten zu bilden, welche die Normalmenge um ein Mehr¬ 
faches übertreffen. Dieses Ergebnis ist deshalb von besonderem 
Interesse, weil die Implantate in ein biochemisch abgeschlossenes 
System eingeführt werden. Die Wirte verpuppen sich kurz nach 
der Implantation und die Pigmentsynthese erfolgt während des 
Puppenstadiums, d. h. zu einer Zeit, da jegliche Zufuhr organischer 
Stoffe unterbunden ist. Somit enthält die genetisch normale Puppe 
alle für die Drosopterinbildung notwendigen Vorstufen in einer 
Menge, die normalerweise nie erschöpft ist und im Experiment bis 
zur Bildung von mindestens 10 Augen ausreicht. Diese Feststellung 
dürfte für die Interpretation einzelner Mutanten wichtig sein. 

e) Halb- und Ganzscheiben. 

Aus Untersuchungen über das Regulationsvermögen der Geni- 
talimaginalscheiben (vgl. Hadorn, Bertani und Gallera 1949, 
Hadorn und Chen 1956) ging hervor, dass implantierte Schei¬ 
benfragmente fähig sind, Organe von Normalgrösse zu differen¬ 
zieren. So kann z. B. eine männliche Genitalscheibe, falls sie 
dreigeteilt wird, 6 Analplatten von Normalgrösse bilden. 

Da das Messen der Drosopterinmenge Aufschluss gibt über 
die Grösse von Augen, muss sich diese Methode auch dazu eignen, 

Tabelle 3. 

Vergleich der Pigmentwerte (PW) für implantierte Halb- (H) und 
Ganzscheiben (G). 

n = Zahl der Messungen (je 2 Augen, 2 Ganzscheiben oder 4 Halbscheiben). 


Serie 


Wirt 


Implantat 


n 

PW 

n 

PW 

H 

55 

50,2 ± 0,58 

60 

31,8 ± 0,79 

G 

35 

49,4 ± 0,71 

35 

29,0 ± 1,01 
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ein allfälliges Regenerations- oder Regulationsvermögen der larva- 
len Augenanlage festzustellen. Es liegt diesbezüglich erst eine Ver¬ 
gleichsserie vor (Tab. 3). Augenscheiben der Stadien III ge bis 
III e wurden median zerschnitten und die Hälften in Wirte des 
Stadiums III ge implantiert. 

Aus Tab. 3 geht hervor, dass der Mittelwert für die Messpunkte 
der „Halbaugen“ (je 4 pro Messpunkt) höher ist, als der Kontroll- 
wert (je 2 Implantatsaugen). Der Unterschied ist mit einem p von 
< 0,05 knapp gesichert. Die Regenerationsaktivität ist somit 
relativ gering und erreicht keineswegs das für Genitalscheiben 
gleichen Alters charakteristische Ausmass. M. Vogt (1946) unter¬ 
suchte die Regeneration für zerschnittene Augenscheiben von 
Drosophila hydei. Sie fand für ein Halbscheibenpaar eine um 
41—46% erhöhte Fazettenzahl gegenüber einer Ganzscheibe. Diese 
ansehnliche Mehrleistung kann — abgesehen davon, dass eine 
andere Species verwendet wurde — nicht direkt mit unseren 
Versuchen verglichen werden, da zu Beginn des III. Larvenstadium 
fragmentiert und transplantiert wurde. 

Summary: 

By using Chromatographie and fluorometric methods, the 
quantities of the red eye pigments (drosopterin.es) have been deter- 
mined comparatively in transplanted and host eyes. The results 
are: 

1. Eyes which develop from larval transplanted discs do not form 
more than 60—70% of the pigments present in a host eye in 
situ. 

2. The amount of pigment is influenced by the sexual Constitution 
of the disc as well as by the sex (and size) of the host. 

3. The influence of age differences between donor and host has 
been determined. 

4. From series of experiments where one to eight implants were 
grown in a single host, it can be concluded that a wild type 
pupa is seif sufficient in the synthesis of the red eye pigments 
required for at least 10 eyes. 

5. The capacity for regeneration was determined in parts of eyes 
which developed from half a disc. 
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